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Resumen: Las plantas están continuamente expuestas a agresiones como cambios bruscos de tempera-
tura, sequía o encharcamiento, suelos contaminados con compuestos tóxicos, enfermedades por bacterias y
hongos, etc., de las que no pueden escapar, porque no se pueden desplazar, y por tanto, han tenido que
desarrollar sistemas eficientes que les permitan identificar cuál es el daño y decidir cuál es la respuesta más
adecuada para cada situación. Aunque esta respuesta puede ser muy compleja, solo vamos a hablar de unas
pequeñas moléculas que participan tanto en la detección de los daños como en la transmisión, dentro de
una misma célula y entre diferentes células, de la información necesaria para hacer frente a esa situación.
Estas pequeñas moléculas son el agua oxigenada o peróxido de hidrógeno (H2O2), y el óxido nítrico (NO).

Abstract: Plants are continually exposed to attacks such as sudden changes in temperature, drought or
waterlogging, diseases caused by bacteria and fungi, among others, from which they cannot escape, because
they cannot move, and therefore, they have had to develop e�cient systems that allow them to identify
what the damage is and decide what is the most appropriate response for each situation. Although this
response can be very complex, we are only going to talk about some small molecules that participate both in
the detection of damage and in the transmission, within the same cell and between di�erent cells, of the
information necessary to deal with that situation. These small molecules are hydrogen peroxide (H2O2), and
nitric oxide (NO).
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Introducción
El agua oxigenada (H2O2) es una especie reactiva

de oxígeno (ROS, del inglés reactive oxygen species) y
es una molécula muy cotidiana, bien conocida por su
uso como desinfectante, para limpiar lentillas, blan-
quear los dientes o para quitar manchas de la ropa.
El óxido nítrico (NO), no tan conocido, es un radical
libre gaseoso que puede atravesar las membranas bio-
lógicas. No obstante, estas moléculas son la base del
lenguaje de las células y se están formando continua-
mente en la célula, en numerosas reacciones químicas
dentro de distintos orgánulos como los cloroplastos,
las mitocondrias, etc., (figura 1) (Smirno� y Arnaud,
2019; Phua et al., 2021; Sandalio et al., 2023). A pe-
sar de que en las células se producen agua oxigenada
y óxido nítrico de manera «natural», químicamente

son moléculas muy reactivas que tienen un electrón
desapareado, como es el caso del NO, o son oxidantes,
como el H2O2 (Romero-Puertas-Puertas et al, 2013;
Sandalio et al. 2023). La producción de H2O2 surgió
al comienzo de la vida aerobia, con la aparición de
los primeros organismos fotosintéticos que liberaban
O2. Esta molécula era muy tóxica para la mayoría de
los organismos anaerobios (los que podían sobrevivir
y multiplicarse en ambientes sin oxígeno), de ahí la
necesidad de crear sistemas de protección frente al
exceso de O2 y sus derivados como el H2O2 (Koop et
al., 2005). No obstante, los organismos aprendieron
a convivir con estas moléculas, y a lo largo de la
evolución supieron sacar ventaja de su producción
utilizándolas como señales de alarma.
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¿Por qué es importante regular la abun-
dancia de H2O2 y NO en las células?

Estas moléculas, cuando están en exceso, pueden
producir daños oxidativos muy importantes en las
células animales, de humanos y en los vegetales, y
pueden afectar a todas las moléculas, proteínas, lípi-
dos y ácidos nucleicos, llegando a provocar incluso la
muerte de las células. Por eso el agua oxigenada se
usa como desinfectante de heridas, para eliminar las
bacterias que puedan producir infecciones. Por eso,
todos los organismos disponen de unos sistemas de
defensa antioxidantes que mantienen el equilibrio en-
tre la producción de estas moléculas y su eliminación.
Algunos de estos antioxidantes son bien conocidos
como la vitamina C, la vitamina E (o tocoferol) o
los flavonoides, que se encuadran en los antioxidan-
tes no enzimáticos (tabla 1). Pero también existen
otros menos conocidos como la catalasa, las peroxida-
sas, las peroxirredoxinas, etc., que son antioxidantes
enzimáticos (tabla 1, Phua et al., 2021).

Tabla 1. Principales sistemas antioxidantes en plantas.

Figura 1. Célula vegetal con los distintos orgánulos donde se
producen el agua oxigenada (H2O2) y el óxido nítrico (NO).
C, cloroplasto; P, peroxisoma; M, mitocondria; N, núcleo; V,
vacuola.

H2O2 y NO actúan como señales celulares
Precisamente porque están muy controladas,

cuando cambia algo en el entorno de la célula por
una agresión o factor de estrés que son interpretados
como una señal de alarma en la célula, se produce un
aumento de H2O2 y NO en distintos compartimentos
celulares, y mediante reacciones químicas esa señal
se transmite hasta el núcleo celular. En el núcleo se
procesa la información y se elaboran las órdenes para
poder ajustar el funcionamiento de la célula a esa
situación por inducción de cambios en la expresión
de genes para que se sinteticen antioxidantes y otros
sistemas de defensa, y para mejorar la supervivencia
frente a esas condiciones adversas (Terrón-Camero et
al., 2022; Mittler et al., 2022) (figura 2).

El H2O2 puede moverse dentro de la célula y tam-
bién de célula a célula, por lo que puede actuar como
mensajero a largas distancias dentro de la planta
(Peláez-Vico et al., 2022). Imaginemos daños ocasio-
nados en la raíz, por un ataque por un hongo o un
aplastamiento, que harán que la planta emita señales
que han de viajar hacia la parte superior para avisar
al resto de la planta, para que se prepare y empiece
a desarrollar sus defensas y esté lista cuando llegue
el problema a esa zona. Así, el H2O2 viajará de unas
células a otras hasta llegar a las partes más aleja-
das, lo que le obliga a atravesar las células mediante
poros o canales para alertar al resto de la planta
para que pueda defenderse activando las defensas
necesarias. Además, cada célula produce más H2O2
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a su vez. De esa forma, cuando llega la agresión a la
parte superior, la planta ya está preparada con las
defensas a pleno rendimiento. Si la coordinación y
ejecución de todas estas respuestas rápidas es eficien-
te, la planta estaría «vacunada» frente a ese hongo
o aplastamiento (Peláez-Vico et al., 2022). Y si el
ataque se produce de nuevo, la zona de la planta que

no ha tenido contacto con el atacante la primera vez
responderá más rápido porque «recuerda» gracias
a esa vacuna defensiva. En la fisiología vegetal, esa
respuesta o «vacunación» se llama aclimatación y
consiste en minimizar los efectos de los cambios para
aumentar las probabilidades de supervivencia de las
plantas (Peláez-Vico, et al., 2022).

Figura 2. Respuesta de la célula a un estrés externo como altas temperaturas o contaminantes, con un aumento en la
producción de agua oxigenada y otras ROS, y óxido nítrico (NO), que transmiten la señal para que se activen mecanismos de
defensa para llevar a la supervivencia de la planta.

¿Cómo ejercen su función el H2O2 y NO?
El H2O2 y el NO pueden reaccionar rápidamen-

te con proteínas para cambiar su función, estabili-
dad y localización (Sandalio et al., 2019). Esto es
lo que se denomina modificaciones postraducciona-
les de proteínas (PTM, del inglés post-translational
modifications). Así, el H2O2 oxidará las proteínas de
una forma reversible mediante las PTM por sulfenila-
ción, sulfinilación y formación de puentes disulfuro, o
irreversiblemente mediante sulfonilación de proteínas,
lo que conduce a que pierdan su actividad (figura
3; Sandalio et al., 2019; Young et al., 2019). El NO
modificará las proteínas por nitrosilación y nitración
(figura 3; Romero-Puertas et al., 2013; Sandalio et
al., 2019). De esta forma se permiten cambios rápidos
en la funcionalidad de las proteínas y, por tanto, en
el metabolismo de la célula, por lo que actúan como
interruptores, abierto o cerrado, activo o inactivo, lo
que aumenta la flexibilidad de las rutas metabólicas
y una respuesta más rápida de la célula a los cambios
de su entorno (Young et al., 2019; Romero-Puertas
et al., 2013). Estos cambios químicos dependientes de
H2O2 y NO son los responsables también de la acti-
vación de los factores de transcripción (FT). Los FT,
son proteínas responsables de la regulación dinámica
de la expresión génica. Los FT se pueden regular a

través de cambios rédox de las cisteínas que pueden
producir cambios en su estructura que conducen a su
activación/desactivación, cambios en la localización
del FT del citosol al núcleo, cambios en la unión
a moléculas reguladoras, o incluso su degradación,
afectando finalmente a su unión al DNA (He et al.,
2018).

Sin embargo, no sabemos muy bien cómo las célu-
las descifran estas señales, cuáles son esos códigos, ni
cuál es la función del H2O2 y del NO en la identifica-
ción de situaciones adversas o de estrés, y necesitamos
entender los mecanismos de defensa de las plantas.
¿Para qué? Para entender cómo mejorar su resistencia
en condiciones adversas de sequía, altas temperatu-
ras, suelos contaminados por metales o infección por
patógenos, bacterias y hongos, y de esa forma mejo-
rar la productividad de nuestros cultivos. ¿Por qué?
Porque en la situación en la que nos encontramos
de cambio climático con un aumento de la tempe-
ratura, la falta de lluvia, o las lluvias torrenciales y
la contaminación derivada del uso de combustibles,
vehículos, plásticos, la excesiva industrialización, etc.,
resulta adversa para los cultivos al ocasionar pérdidas
económicas y de producción muy considerables. Por
tanto, no solo afecta a la economía, sino también a la
disponibilidad de alimentos para la humanidad, una
situación que se agrava mucho más en los países poco
desarrollados y con climas extremos.
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Figura 3. Modificaciones de proteínas dependientes de H2O2 y NO. El NO produce nitrosilación de las proteínas y una forma
derivada, el peroxinitrito (ONOO-), produce nitración de proteínas (esquema modificado de Sandalio et al., 2023).

También es importante estudiar la comunicación
entre los distintos orgánulos de la célula y cómo estos
procesos regulan la defensa celular. Podemos imagi-
nar la célula como una gran empresa en la que las
distintas funciones están divididas entre distintos or-
gánulos, pero una perfecta coordinación entre todos
es esencial para el buen funcionamiento y la producti-
vidad de la empresa. De manera que unos orgánulos
pueden influir sobre otros y como resultado de estas
interacciones el núcleo, que es la dirección de la em-
presa, puede tomar decisiones (figura 2) (He et al.,
2018; Phua et al. 2021, Terrón-Camero et al., 2022).
Así, los resultados avalan que los cloroplastos pueden
transferir el H2O2 al núcleo (Expósito-Rodríguez et
al., 2017; Mullineaux et al., 2019). La alteración de
la producción de H2O2 en un orgánulo modificará
el estado rédox de otros orgánulos (Sandalio et al.,
2021).

Daños oxidativos y autofagia
Además de aumentar las defensas en situaciones

adversas, a veces el núcleo tiene que decidir sacrificar
moléculas u orgánulos dañados, en muchas ocasiones
por un exceso de oxidación y acumulación de H2O2.
Las células, tanto de animales como vegetales, tienen
un mecanismo para eliminar componentes celulares
cuando no funcionan bien, que denominamos autofa-
gia (figura 4) (Avin-Wittenberg et al., 2018; Calero-
Muñoz et al., 2019; Olmedilla y Sandalio, 2019). Sería
como el sistema de limpieza, recogida de basura y
reciclado. El H2O2, entre otras moléculas, regula este
proceso al señalar los orgánulos o proteínas daña-
dos para su degradación. Este proceso es esencial

para el correcto funcionamiento de las células tanto
animales como vegetales, por lo que es importante
conocer los compuestos que regulan este proceso. La
autofagia se activa cuando las plantas sufren hambre
de nutrientes y en respuesta a patógenos y muchos
más procesos aún por estudiar. Pero aún necesita-
mos conocer mejor los mecanismos para entender su
utilidad para desarrollar cultivos más resistentes a la
falta de nutrientes, como sucede en los suelos pobres
o contaminados que se usan para cultivos en algunos
países.

Figura 4. Los orgánulos (O) o las proteínas oxidadas o daña-
das son reconocidas por el sistema de autofagia, que lo rodea
con el fagóforo (F) y lo lleva a la vacuola (V), donde se degrada
para recuperar componentes celulares de interés que puedan
reciclarse.

Respuesta hipersensible
Cuando las plantas son infectadas por patógenos,

las células utilizan el H2O2 y el NO para evitar que se
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dispersen por los tejidos y produzcan daños mayores,
gracias a un mecanismo denominado respuesta hiper-
sensible. En este tipo de respuesta la planta prefiere
sacrificar las células cercanas al punto de infección
para evitar que progrese la infección y de esa forma
las bacterias mueren y la planta sobrevive (figura 5).

Figura 5. Respuesta hipersensible de la planta a la infección
por Pseudomonas. Se induce la producción de H2O2 (marrón,
tinción con diaminobencidina) y el NO (verde, visualización
con diaminofluoresceína).

Conclusión

El H2O2 y el NO son moléculas simples de gran
importancia para la célula porque identifican factores
adversos y desencadenan una respuesta rápida con
modificaciones químicas de las proteínas o cambios
en la expresión de genes. Esto aporta una mayor
plasticidad metabólica, incrementa las defensas ce-
lulares, la autofagia, etc., y, en definitiva, conduce
a la aclimatación de la planta para incrementar su
supervivencia y permitir así la producción de semillas
(figura 6).
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Figura 6. Esquema de producción de H2O2 y NO en respuesta a los daños bióticos (por insectos, bacterias, virus. . . ) o
abióticos (sequía, salinidad, altas temperaturas...) y su importancia en la modificación de proteínas y la expresión génica.
Gracias a estos cambios se incrementan las defensas de la célula para permitir la supervivencia en condiciones adversas.
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